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SPREMLJANJE NASTAJANJA KSILEMA 
IN FLOEMA TER KAMBIJEVE AKTIVNOSTI 
PRI BUKVI IN SMREKI V SLOVENIJI
Monitoring of xylem and phloem formation and cambial activity 
in beech and spruce in Slovenia 
prof. dr. Katarina Čufar1*, dr. Peter Prislan2**, doc. dr. Maks Merela1***, Luka Krže1****, doc. dr. Jožica 
Gričar3*****
1Univerza v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Oddelek za lesarstvo, Jamnikarjeva 101, 1000 Ljubljana, Slovenija
2Gozdarski inštitut Slovenije, Oddelek za gozdno tehniko in ekonomiko, Večna pot 2, 1000 Ljubljana, Slovenija
3Gozdarski inštitut Slovenije, Oddelek za prirastoslovje in gojenje gozda, Večna pot 2, 1000 Ljubljana, Slovenija
Ključne besede: navadna bukev (Fagus sylvatica L.), navadna smreka (Picea abies (L.) Karst.), 
delovanje kambija, les, floem
Keywords: European beech (Fagus sylvatica L.), Norway spruce (Picea abies (L.) Karst.), cambium activity, wood, phloem 
Summary 
Temporal dynamics of cambial activity and wood and 
phloem formation was monitored in European beech 
(Fagus sylvatica L.) and Norway spruce (Picea abies 
(L.) Karst.) at the sites Panška reka near Ljubljana (400 
m a.s.l.) and on Menina planina (1200 m a.s.l.) from 
2006 until 2014. The monitoring is based on histome-
trical analysis of stem tissues of adult trees including 
cambial zone, xylem (wood) and phloem. Samples 
(micro cores) for analyses were taken from trees using 
a Trephor tool at weekly intervals during the growing 
seasons. Micro cores were embedded in paraffin in 
order to cut cross-sections and make permanent sli-
des for observations under the light microscope. We 
always measured the width or counted the number 
of cells in the cambium, forming xylem and forming 
phloem increments. The measurements or counting 
were performed along three radial files of xylem and 
phloem growth rings and the cambial zone. We recor-
ded the phases of xylem formation: PC – post-cam-
bial extension growth, SW – deposition of secondary 
wall and lignification, MT – mature cells. In phloem we 
separately recorded the formation of early and late 
phloem. Research on beech was conducted in 2006 
and from 2008 until 2014, and on spruce from 2009 
until 2014. The monitoring and sampling continues. 
We present some main findings on the beginning, 
dynamics and cessation of processes which lead to 
formation of wood and phloem annual growth layers 
in beech and spruce from both sites. We show how 
the processes depend on climatic factors. We also 
present how the spruce data included in a global data 
set of conifers helps to predict how tree productivi-
ty (and survival) will change due to climatic change. 
The described processes and their variability are still 
poorly understood; it is therefore necessary to conti-
nue the research presented. The results provide basic 
knowledge to better understand productivity of trees 
and forest stands, wood quality, the impact of climate 
change on tree growth and survival, accumulation of 
carbon and other processes.
Uvod 
Večletne raziskave sezonske dinamike kambijeve aktiv-
nosti ter nastajanja lesa (ksilema) in floema pri drevesih z 
istih rastišč vedno bolj pridobivajo na pomenu. Za prido-
bljene podatke je značilna visoka časovna ločljivost, kar 
nam omogoča razumevanje vpliva sezonskih okoljskih 
sprememb na debelinsko rast in na anatomske poseb-
nosti ksilema in floema. Pridobljeni rezultati so med dru-
gim pomembni za izdelavo modelov vpliva predvidenih 
klimatskih sprememb na ekosisteme, debelinsko rast 
in produktivnost sestojev, kakovosti lesa in akumulacijo 
ogljika.
*katarina.cufar@bf.uni-lj.si **peter.prislan@gozdis.si ***maks.merela@bf.uni-lj.si ****luka.krze@bf.uni-lj.si 
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Visoko časovno ločljivost pridobljenih podatkov lahko 
zagotovimo z metodo odvzema mikro-izvrtkov, ki  pov-
zroča minimalne poškodbe na drevesu in omogoča po-
navljajoče (običajno tedensko) zbiranje vzorcev tekom 
več rastnih sezon. Metoda odvzema mikro-izvrtkov z 
različnimi orodji se uporablja že od 70-ih let prejšnjega 
stoletja (Gričar 2007, Rossi in sod. 2006). V zadnjih le-
tih se je najbolj uveljavilo orodje Trephor (Rossi in sod. 
2006). K razmahu raziskav pripomore tudi razvoj me-
todologije priprave preparatov (npr. Rossi in sod. 2006) 
in boljših sistemov za analizo slik (npr. Abramoff in sod. 
2004). V zadnjih letih so aktivnosti mednarodno poveza-
nih raziskovalnih skupin usmerjene predvsem v uskla-
jevanje metodoloških postopkov priprave preparatov, 
histometričnih analiz tkiv, terminologije in nenazadnje 
postopkov urejanja in obdelave pridobljenih podatkov s 
ciljem vzpostavitve mednarodne baze podatkov. 
Raziskave nastajanja lesa opravljajo številne razis-
kovalne skupine po svetu, na rastiščih različnih nadmor-
skih višin (npr. Moser in sod. 2010), zemljepisnih širin 
in dolžin (Mäkinen in sod. 2008, Rossi in sod. 2014, 
Li in sod. 2013) tekom več zaporednih rastnih sezon. 
Prevladujejo raziskave na iglavcih, kjer so s pomočjo 
t.i. meta-analiz, kjer so (npr. Rossi in sodelavci (2008)) z 
združevanjem podatkov določili kritične temperature za 
začetek nastajanja lesa pri iglavcih iz hladnejših rastišč. 
Raziskav nastajanja lesa in kambijeve aktivnosti listavcev 
je manj, a njihovo število narašča (Schmitt in sod. 2000, 
Romagnoli in sod. 2011, Michelot in sod. 2012, Prislan 
in sod. 2013).
Kambij v centrifugalni smeri (navzven) proizvaja 
sekundarni floem (ličje), ki je tako kot ksilem lahko ses-
tavljen iz letnih prirastnih plasti (Gričar 2011). Dinamika 
letnega priraščanja floema je bila doslej manj raziskana 
(Gričar in Čufar 2008, Prislan in sod. 2013, Swidrak 
in sod. 2014, Jyske in Hölttä 2015). Floem v drevesu 
opravlja življenjsko pomembno funkcijo, saj sitaste cevi/
celice prevajajo produkte fotosinteze do mest, kjer pote-
ka rast in skladiščenje, pa tudi za transport drugih endo-
genih in eksogenih makromolekul (Taiz in Zeiger 2006). 
Poznavanje nastajanja in delovanja floema pa je ključno 
za izdelavo modelov vpliva okoljskih dejavnikov na rast 
dreves (Hölttä in sod. 2010, Schiestl-Aalto in sod. 2015). 
V Sloveniji se z monitoringom kambijeve aktivnosti ter 
nastajanja lesa in floema ukvarjamo že več kot de-
setletje. V pričujočem prispevku želimo predstaviti ra-
ziskave, opravljene na bukvi in smreki, ki sta ekološko 
in gospodarsko najpomembnejši in najpogostejši lesni 
vrsti v Sloveniji. 
Materiali in metode
Opis rastišč
Raziskave so bile opravljene na navadnih bukvah (Fa-
gus sylvatica L.) in navadnih smrekah (Picea abies (L.) 
Karst.) z rastišč Panška reka (PA) iz okolice Ljubljane 
(46°00'S,14°40’V, 400 m n.m.v.) in Menina planina 
(ME) z območja Kamniško-Savinjskih Alp (46°16´S, 
14°48´V, 1200 m n.m.v.). V obdobju 2009 do 2011 je 
povprečna letna temperatura in količina padavin na 
Panški reki znašala 11,4 °C in 1401 mm, na Menini 
planini pa 7,6 °C in 1668 mm.
Odvzem in priprava vzorcev
V letih, ko smo izvajali eksperiment (Preglednica 1), 
smo na vsakem rastišču izbrali po šest dominantnih ali 
ko-dominantnih zdravih bukev in smrek, starih nad 100 
let. V času rastne sezone (tj. od marca do oktobra na 
Panški reki ter od aprila do oktobra na Menini planini) 
smo v tedenskih intervalih na prsni višini debel odvzeli 
vzorce tkiv (t.i. mikro-izvrtke) s pomočjo orodja Trephor 
(Rossi in sod. 2006). Vzorce, ki so vsebovali floem, 
kambij in ksilem, smo po odvzemu fiksirali v raztopini 
formalina, ocetne kisline in etanola (FAA). Po enem te-
dnu fiksacije smo jih prepojili s parafinom v komori za 
preparacijo tkiv Leica TP 1020-1 tako, da smo vzorce 
najprej dehidrirali v etanolu naraščajoče koncentracije 
(70 %, 90 %, 95 % in 100 %) in v organskem topilu bio-
-clear (D-limonen), nato pa jih prepojili s tekočim para-
finom, segretim na 65 °C (Rossi in sod. 2006). Iz preč-
no orientiranih vzorcev, vklopljenih v parafinske bloke, 
smo nato s pomočjo rotacijskega mikrotoma Leica RM 
2245 in nožev Feather N35H narezali prečne rezine tkiv 
debeline 10 μm – 12 μm, ki smo jih 10 minut barvali v 
mešanici barvil safranin in astra modro (raztopina 40 
mg safranina in 150 mg astra modro v 100 ml deioni-
zirane vode z dodatkom 2 ml ocetne kisline) (van der 
Werf in sod. 2007) in jih vklopili v Euparal. Postopek 
je podrobno opisan v protokolu in prikazan v videu, ki 
smo ga pripravili v okviru COST akacije FP 1106 (Pri-
slan in sod. 2014a, Prislan in sod. 2014b).
Za opazovanje, štetje in merjenje celic ter tkiv smo 
uporabili svetlobni mikroskop Nikon Eclipse 800 (svetlo 
polje in polarizirana svetloba), digitalno kamero DS-Fi1 
in sistem za analizo slike NIS Elements BR3. 
Opazovanja in meritve
Na histoloških rezinah smo prešteli število kambijevih 
celic ter pri bukvi izmerili širino tekočega, pri smreki pa 
prešteli število celic ksilemskega in floemskega pri-
rastka. Beležili smo nastop fenoloških faz kambijeve 
aktivnosti (dan v letu), kot so: (1) začetke kambijeve 
celične produkcije, (2) maksimalno stopnjo produkci-
je ksilemskih in floemskih celic, (3) konec kambijeve 
celične produkcije, (4) konec procesa diferenciacije v 
terminalnih ksilemskih celicah, (5) čas prehoda iz ra-
nega v kasni floem. Začetek kambijeve celične pro-
dukcije ustreza obdobju, ko prvič opazimo povečano 
število kambijevih derivatov s tanko celično steno. 
Obdobje maksimalne produkcije ksilemskih in floem-
sih celic smo določili s pomočjo Gompertzove funk-
cije. Zaključek kambijeve celične produkcije ustreza 
obdobju, ko poleg kambija nismo več opazili celic 
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s tanko celično steno. Konec diferenciacije ksilem-
skih celic pa ustreza obdobju, ko smo na podlagi 
selektivnega obarvanja s safraninom in astra mo-
drim opazili popolnoma lignificirane (obarvane rde-
če) celične stene terminalnih ksilemskih celic. Raz-
mejitev ranega in kasnega floema je mogoča, ko 
nastane tangencialni pas aksialnega parenhima. Pri 
bukvi je poleg tega velikost sitastih cevi v kasnem 
floemu značilno manjša od sitastih cevi v kasnem 
Slika 1: Tkiva bukve (a, b, c) in smreke (d, e) v različnih fazah razvoja: (a) prečni prerez kambija (CZ) in nastajajočega 
ksilema s celicami v fazi postkambialne rasti (PC), fazi razvoja sekundarne celične stene (SW), in zrele celice (MT); (b) 
CZ in floemska branika, ki jo sestavlja rani (EPh) in kasni floem (LPh); (c) SW celice v fazi odlaganja celične stene (mo-
dro) in lignifikacije (rdeče); (d, e ) prečni prerez tkiv smreke
Preglednica 1. Podatki o večletnem spremljanju nastajanja lesa in floema ter kambijeve aktivnosti
Drevesna vrsta Rastišče, leta Analize tkiv
Fagus sylvatica, 
navadna bukev
Panška reka (6 dreves)
2006, 2008, 2009, 2010, 2011, 2012, 2013, 
2014
Merjenje širin tkiv (bukev) oz. štetje celic (smreka) vzdolž 
3 radialnih nizov
Kambij CZ  
Ksilem (les) 
Nastajajoča branika
Celice v fazi površinske rasti PC
Celice v fazi odlaganja sekundarne stene in lignifikacije 
SW
Zrele celice MT
Predhodne 1-3  branike
Floem - Nastajajoča floemska branika 
Rani floem EPh
Kasni floem LPh
Menina planina (6 dreves)





2009, 2010, 2011, 2012, 2013, 2014
Menina planina (6 dreves)
2009, 2010, 2011, 2012, 2013, 2014
floemu (Prislan in sod. 2013).
V nastajajoči ksilemski braniki smo merili (pri bukvi) in 
šteli (pri smreki) širino območja oz. število celic v posa-
meznih fazah diferenciacije: v fazi površinske / postkam-
bialne rasti (PC), odlaganja sekundarne celične stene in 
lignifikacije (SW) in zrele celice (MT) v vsaj treh radialnih 
nizih (Preglednica1, Slika 1). 
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Pri bukvi smo med leti 2008 in 2010 na opazovanih 
drevesih spremljali tudi fenologijo listov, t.j. dan olista-
nja in datum jesenskega obarvanja listov. Opazovanja 
smo izvedli v skladu z navodili za fenološka opazova-
nja (Koch in sod. 2007). Začetek olistanja smo zabe-
ležili na dan, ko je bila na več mestih v krošnji opa-
žena prva površina listov. Jesensko obarvanje listov 
pa smo določili, ko je več kot 50 % listov spremenilo 
barvo.
Analiza pridobljenih podatkov
Ksilemske in floemske prirastke smo v primeru velike 
variabilnosti širin branik po obodu drevesa standardi-
zirali (Rossi in sod. 2003) ter jih analizirali s pomočjo 
prilagojene Gompertzove funkcije, za analizo povezav 
med širino ksilemske branike, dolžino rastne sezone 
in stopnjo celične produkcije pa smo uporabili Pear-
son-ov koeficient korelacije.
Razlike določenih fenoloških faz listov, kambija ter na-
stajanja lesa in floema med leti in rastišči smo določili 
s pomočjo enosmerne ANOVA. Normalnost porazde-
litev in homogenost variance smo preverili s Shapiro–
Wilk W testom oziroma z Levene’s testom (Quinn in 
Keough 2002).
Preverjali smo tudi ali fenološke faze na rastiščih na-
stopijo ob podobnih klimatskih pogojih. V ta namen 
smo primerjali minimalne in maksimalne temperatu-
re in vsoto padavin pred nastopom posamezne faze. 
Poleg tega smo določili kumulativne temperature (°D) 
zgodnjih fenoloških faz na podlagi temperaturnih vsot 
(eng. Growing degree dys – GDD)(Gruber in sod. 
2009, Schmitt in sod. 2004),(Prislan in sod. 2013).
Rezultati in razprava
Izbrani rezultati raziskav bukve
Raziskave debelinske rasti bukve v letih 2008–2010 
so pokazale, da so olistanje (prvi listi), začetek kambi-
jeve celične produkcije in povečano število floemskih 
celic sovpadali in smo jih zabeležili na Panški reki v 
prvi polovici aprila, na Menini planini pa v prvem tednu 
maja. Temperatura se je potrdila kot najpomembnejši 
dejavnik, ki vpliva na omenjene tri dogodke. Najvišjo 
produkcijo ksilemskih celic smo na Panški reki zabe-
ležili od 20. maja do 9. junija in približno dva tedna ka-
sneje na Menini planini. Največjo produkcijo celic smo 
na floemski strani zabeležili več kot en mesec prej kot 
na ksilemski strani in to na obeh rastiščih. Prenehanje 
nastajanja ksilema smo na Panški reki zabeležili okoli 
19. avgusta, na Menini planini pa v splošnem približno 
10 dni prej. Proces nastajanja lesa je bil podoben na 
obeh rastiščih, dinamika in čas posameznih faz pa so 
se razlikovali. 
Diferenciacija zadnjih ksilemskih celic v braniki je bila 
zaključena do sredine septembra na obeh rastiščih. 
Razlike v fazah nastanka ksilema in floema so bile 
manjše v drugem delu rastne sezone in jih je mogoče 
pripisati klimatskim dejavnikom (zlasti temperaturi) saj 
v drugi polovici rastne sezone niso tako omejujoči za 
rast dreves kot v prvi polovici rastne sezone. Razlike 
raziskanih faz med leti niso bile statistično značilne, 
razlike pa so bile značilne med izbranima rastišče-
ma. Ksilemski prirastki so bili 5 do 12-krat večji kot 
floemski. Nastajanje floema se zdi manj podvrženo 
nihanjem okoljskih dejavnikov na istem rastišču, saj 
so bile širine floemskih branik primerljive na obeh ra-
stiščih. Temperature in količina akumulirane toplote, 
ki so sprožile nastop posamezne fenološke faze, so 
se na obeh rastiščih zelo razlikovale. To nakazuje, da 
lahko opažene razlike v procesu nastajanja ksilema in 
floema med rastiščema pripišemo visoki intra-speci-
fični oz. fenotipski plastičnosti bukve (Prislan in sod. 
2013). 
Izbrani rezultati raziskav smreke
Pri smreki smo ovrednotili nastajanje lesa in floema v 
odvisnosti od klimatskih dejavnikov na Panški reki in 
Menini planini v letih 2009–2011 in jih razširili z razi-
skavami na rastišču Rajec, pri Brnu na Češkem (Gri-
čar in sod. 2014).  
Na vseh rastiščih, letih in drevesih je kambij začel in 
prenehal s produkcijo ksilemskih in floemskih celic 
istočasno. V vseh letih je bila kambijeva celična pro-
dukcija v proporcionalni zvezi z nadmorsko višino in 
se je najprej začela na Panški reki (sredi aprila), nato 
v Rajecu (druga polovica aprila) in nazadnje na Menini 
planini (konec aprila/začetek maja). Debelinska rast 
se je najprej zaključila na Menini planini (sredi avgusta) 
in najkasneje na Panški reki. 
Kambijeva celična produkcija je bila v vseh primerih 
manj intenzivna na floemsko stran. Posledično je bil 
prirastek floema vedno občutno manjši kot prirastek 
ksilema. Primerjava debelinske rasti med rastišči je 
pokazala, da so začetek posamezne fenološke faze 
sprožile različne temperature in količine akumulirane 
toplote (GDD), kar kaže na plastičen odziv smreke na 
različne rastiščne pogoje (Gričar in sod. 2014).
S podatki smreke smo se vključili tudi v širšo študijo, 
ki je zajemala devet različnih vrst iglavcev iz Kanade in 
Evrope (Rossi in sod. 2013). Raziskave so pokazale, 
da je bila kljub različnim rastiščnim in klimatskim raz-
meram dinamika nastajanja lesa v vseh proučevanih 
vrstah iglavcev presenetljivo homogena. Izkazalo se 
je, da drevesa prilagajajo fenološke faze pojava celic 
v razvojnih fazah PC, SW in MT linearnim vzorcem. Pri 
tem je zamik ene fenološke faze povezan s sinhronim 
in primerljivim zamikom naslednje faze. Nasprotno pa 
je produkcija ksilemskih celic povezana s fenološkimi 
fazami nelinearno (eksponentno). Podaljšanje rastne 
sezone bi zato lahko imelo za posledico nadpov-
prečno povečanje celične produkcije. Vpliv okoljskih 
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sprememb na dolžino rastne sezone bi zato lahko 
obsežno vplival na celično produkcijo, vezavo ogljika 
in posledično na produktivnost gozda (Rossi in sod. 
2013). 
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